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A  generation  means  analysis  was  employed  to  characterize  57  vegetative  and 
reproductive  traits  in  a  set of  12  elite parental  lines,  66  F1 hybrid  intercrosses between  the 
parents, and segregating F1‐derived F2 populations. The Eberhart and Gardner  (1966) general 
model was  employed,  permitting  the  estimation  of  additive,  additive  heterosis,  and  specific 
heterosis effects, along with one component of two‐locus epistasis. Hierarchical cluster analysis 
based on pedigree relationships and SNP molecular marker analysis confirmed that the parents 
are  genetically  diverse.  Additive  effects  were  significant  for  every  trait  evaluated,  and 
significant  heterosis was  frequently  observed. Many  lines  exhibited  significant  inter‐gametic 
epistatic effects within a  large subset of the traits measured, but average epistasis across the 
whole  population  was  rarely  significant.  The  number  of  kernels  per  row  had  the  greatest 
correlation  with  yield  traits,  much  larger  than  number  of  kernel  rows  and  kernel  weight, 
indicating  the  importance  of  this  trait  in  this  population.  Differences  between  hybrids  and 
commercial checks were consistent with expectations based on time course studies evaluating 
improvement  in  elite material,  such  as  a  continued  reduction  in  tassel  size  and  number  of 
number of  spikelets and  increased  kernel weight. The  cob weight of  commercial  checks was 















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































1  EHT  Ear height (ground to ear leaf)  cm  x  x  
2  PHT  Plant height (ground to flag leaf)  cm  x  x  
3  POLLEN  Days from planting to 50% pollen shed  days  x  x x 
4  SILK  Days from planting to 50% silk emergence  days  x  x x 




6  NLA  Number of leaves above ear leaf  count  x  x  
7  NLB  Number of leaves below ear leaf  count  x  x  
8  ELL  Ear leaf length from base to tip  cm  x     
9  ELW  Ear leaf width at base  cm  x     
10  LMLL  Lower middle leaf length from base to tip 2  cm  x     
11  LMLW  Lower middle leaf width at base  cm  x     
12  UMLL  Upper middle leaf length from base to tip 3  cm  x     
13  UMLW  Upper middle leaf width at base  cm  x     
14  ELA  Ear leaf area  (ELL x ELW)/2  cm2  x     
15  LMLA  Lower middle leaf area  (LMLL x LMLW)/2  cm2  x     
16  UMLA  Upper middle leaf area  (UMLL x UMLW)/2  cm2  x     
17  LLA  Lower leaf area  (LMLA x NLB)  cm2  x     
18  ULA  Upper leaf area  (UMLA x NLA)  cm2  x     





20  CSL1  Tassel central spike length from 2 cm below lowest branch to tip  cm  x  x  
21  CSL2  Tassel central spike length from highest branch to tip  cm  x  x  
22  TBN  Number of tassel branches  count  x  x  
23  BL1  Length of lowermost tassel branch  cm  x  x  
24  BL2  Length of randomly chosen intermediate tassel branch  cm  x  x  
25  BL3  Length of uppermost tassel branch  cm  x  x  
26  BL  Average branch length (BL1 + BL2 + BL3)/3  cm  x  x  
27  T_SIZE  Tassel size (CSL2 + (TBN x BL))  cm  x  x  
28  T_DENSITY  Tassel density (T_SIZE/(1+TBN))  cm  x  x  
29  CSD  Spikelet pair density on central spike in 4 cm region  count  x  x  
30  PSD  Spikelet pair density of lowermost primary branch in 6 cm region  count  x  x  
31  SPIKELETS  Total number of spikelets  ((CSL2 x CSD) + (BL x TBN x PSD))  count  x  x  
32  TW  Tassel weight  grams  x  x  
33  BRANCH_Z  Branching zone, calculated as CSL2 ‐ CSL1  cm  x  x  
34  BRANCH_D  Branching density, calculated as TBN/BRANCH_Z  branches/cm  x  x  
Co
b 
35  COB_LENGTH  Length of cob  mm  x  x x 
36  COB_WIDTH  Width  of cob at median length  mm  x  x x 
37  COB_CIRC  Circumference of cob (3.14159 x COB_WIDTH)   mm  x  x x 
38  COB_SIZE  Cob size (COB_CIRC x COB_LENGTH)  mm3  x  x x 
39  COB_WT  Cob weight  grams  x  x x 
Ea
r 
40  FILL_LENGTH  Length of ear with kernels  mm  x  x x 
41  EAR_WIDTH  Width of ear at median length  mm  x  x x 
42  EAR_CIRC  Circumference of ear (3.14159 x EAR_WIDTH)  mm  x  x x 
43  EAR_SIZE  Ear size (EAR_CIRC x FILL_LENGTH)  mm3  x  x x 
44  EAR_WT  Average weight of phenotyped ears  grams  x  x x 
45  ROWS  Number of rows of kernels on ear  count  x  x x 
46  KPR  Number of kernels per row  count  x  x x 
 



















  47  K_DEPTH  Kernel depth (EAR_WIDTH ‐ COB_WIDTH)/2  mm  x  x x 48  K_WIDTH  Kernel width  (EAR_CIRC/ROWS)  mm  x  x x 
49  K_THICK  Kernel thickness (FILL_LENGTH/KPR)  mm  x  x x 
50  K_SIZE  Kernel size  (K_DEPTH x K_WIDTH x K_THICK)  mm3  x  x x 




52  KERNEL_VOL  Volume of shelled grain per ear  ml  x  x x 
53  SHELL_WT  Shelled grain weight (EAR_WT – COB_WT)  grams  x  x x 
54  300 K_WT  Weight of 300 kernels  grams  x  x  
55  N_EARS  Number of ears in a plot   count  x  x x 
56  PLOT WEIGHT  Mean dry ear weight of a plot   g/ear  x  x x 





l 4  58  GRAIN YIELD  Yield of F1s adjusted to 15.5% moisture   Mg/H       59  MOISTURE  F1 grain moisture at harvest  %       
60  TEST WEIGHT  F1 grain test weight at harvest  Kg/hL       
61  STALK LODGING  Frequency of F1 stalk lodging   %       












   Generation Means Heterosis 
Trait   Unit       Env 1  P  F1  F2  Checks  h  aa  
1 EHT  cm  2  64.3 ± 0.95  96.7 ± 0.37  84.7 ± 0.37  86.7 2  24.1 (3) 8.3 (1)
2 PHT  cm  2  148.1 ± 1.12  205.1 ± 0.44  185.2 ± 0.44  202.0 2  40.0 (3)  17.1 (1) 
3 POLLEN  days  3  69.7 ± 0.11  66.1 ± 0.04  66.9 ± 0.04  66.2 2  ‐1.5 (3)  ‐2.1 (3) 
4 SILK  days  3  71.4 ± 0.12  67.1 ± 0.05  68.4 ± 0.05  66.8 2  ‐2.6 (3)  ‐1.7 (3) 
5 ASI   days  3  1.7 ± 0.11  1.0 ± 0.04  1.5 ± 0.04  ‐0.6 2  ‐1.1 (2)  0.4 
6 NLA   count  2  5.4 ± 0.03  5.9 ± 0.01  5.7 ± 0.01  6.4  0.4 (3)  0.1 
7 NLB   count  2  4.5 ± 0.06  5.3 ± 0.03  4.8 ± 0.03  5.1  1.0 (1)  ‐0.2 
8 ELL   cm  1  59.3 ± 0.45  71.0 ± 0.19  68.0 ± 0.19  72.0  5.9 (2)  5.7 (1) 
9 ELW   cm  1  7.0 ± 0.07  8.2 ± 0.03  7.7 ± 0.03  8.4  0.9 (1)  0.3 
10 LMLL   cm  1  58.7 ± 0.48  75.5 ± 0.21  70.6 ± 0.21  75.5  10.0 (1)  6.8 
11 LMLW   cm  1  6.1 ± 0.09  7.4 ± 0.04  6.9 ± 0.04  7.5  1.0  0.3 
12 UMLL   cm  1  52.0 ± 0.51  58.5 ± 0.22  56.8 ± 0.22  56.3  3.5  3.1 
13 UMLW   cm  1  6.9 ± 0.08  7.4 ± 0.04  7.1 ± 0.04  7.5  0.4  0.0 
14 ELA   cm2  1  209.0 ± 3.65  290.4 ± 1.57  263.8 ± 1.56  304.1  53.2 (2)    28.2 
15 LMLA   cm2  1  180.4 ± 4.13  280.7 ± 1.77  244.1 ± 1.76  282.5  73.3  27.1 
16 UMLA   cm2  1  183.0 ± 3.6  216.4 ± 1.55  203.8 ± 1.54  211.7  25.1  8.3 
17 LLA   cm2  1  858.7 ± 30.5  1 437.4 ± 13.1  1 171.5 ± 13.0  1 362.3  531.7  47.0 
18 ULA   cm2  1  993.0 ± 23.3  1 256.6 ± 10.0  1 151.7 ± 10.0  1 308.6  209.9  53.8 
19 LA   cm2  1  2 060.5 ± 48.2  2 984.4 ± 20.7  2 586.9 ± 20.6  2 974.7  795.0  128.9 
20 CSL1   cm  2  31.9 ± 0.19  37.0 ± 0.08  34.6 ± 0.08  35.5  4.6 (3)  0.4 
21 CSL2   cm  2  24.7 ± 0.17  27.6 ± 0.07  26 ± 0.07  27.0  3.1 (3)  ‐0.2 
22 TBN   count  2  5.9 ± 0.10  7.2 ± 0.04  7.3 ± 0.04  6.0  ‐0.04   1.4 (1) 
23 BL1   cm  2  18.6 ± 0.22  21.0 ± 0.09  19.3 ± 0.09  19.8  3.5 (3)  ‐1.1 
24 BL2   cm  2  17.8 ± 0.23  20.7 ± 0.10  19.1 ± 0.10  19.4  3.2 (2)  ‐0.3 
25 BL3   cm  2  14.2 ± 0.17  16.2 ± 0.07  15.2 ± 0.07  15.6  2.0 (2)  0.0 
26 AVG_BL   cm  2  16.9 ± 0.16  19.3 ± 0.07  17.8 ± 0.07  18.3  2.9 (3)  ‐0.5 
27 T_SIZE   cm  2  122.3 ± 2.01  165.2 ± 0.85  153.7 ± 0.86  141.0  23.0 (2)  20.0 (1) 
28 T_DENSITY   cm  2  18.1 ± 0.15  20.4 ± 0.06  18.9 ± 0.07  20.2  2.9 (3)  ‐0.7 
29 CSD   count  2  18.9 ± 0.37  19.7 ± 0.16  20.4 ± 0.16  17.6  ‐1.5  2.3 
30 PSD   count  2  12.8 ± 0.29  13.7 ± 0.12  14.4 ± 0.12  12.7  ‐1.4 (1)  2.3 (1) 
31 SPIKELET_N   count  2     1 684.8 ± 52.3  2 420.8 ± 22.1  2 356.6 ± 22.3  1 848.9  128.4  607.6 (2) 
(2)
32 TW   gram 2  2.0 ± 0.03  2.3 ± 0.01  2.2 ± 0.01    1.93  0.1  0.2 (1) 
33 BRANCH_Z      cm  2  7.2 ± 0.14  9.3 ± 0.06  8.6 ± 0.06  8.5  1.5 (2)  0.6 
34 BRANCH_D      b./cm  2  1.27 ± 0.02  1.34 ± 0.01  1.23 ± 0.01  1.45   0.21 (2) ‐0.15 
35 COB_LENGTH   mm  3  142.0 ± 0.83  180.1 ± 0.34  163.8 ± 0.35  182.4  32.6 (3)  5.6 
36 COB_WIDTH   mm  3  25.7 ± 0.15  27.4 ± 0.06  26.6 ± 0.06  26.9  1.6 (2)  0.1 
37 COB_CIRC   mm  3  80.9 ± 0.48  86.2 ±   0.2  83.5 ± 0.20  84.4  5.4 (2)  0.0 




   Generation Means Heterosis 
Trait   Unit       Env 1  P  F1  F2  Checks  h  aa  
39 COB_WT  gram 3  20.4 ± 0.28  30.0 ± 0.12  24.1 ± 0.12  25.9  11.8 (3)  ‐2.2 (1)
40 FILL_LENGTH   mm  3  121.5 ± 0.91  164.1 ± 0.38  147.0 ± 0.38  165.7  34.2 (3)  8.4 (1)
41 EAR_WIDTH   mm  3  37.9 ± 0.20  43.9 ± 0.08  40.9 ± 0.08  43.9  6.0 (3)  0.0 
42 EAR_CIRC  mm  3  118.9 ± 0.63  137.9 ± 0.26  128.3 ± 0.26  137.9  19.2 (3)  ‐0.2 
43 EAR_SIZE   mm3  3    14 426    ± 181   22 649     ± 75    18 835    ± 75   2 2815  7 628     (3)  595.0 
44 EAR_WT  gram 3  94.0 ± 1.83  199.6 ± 0.76  145.5 ± 0.76  206.3  108.2 (3)  ‐2.6 
45 ROWS   count  3  14.4 ± 0.09  15.7 ± 0.03  15.0 ± 0.03  15.8  1.5 (3)  ‐0.2 
46 KPR   count  3  23.3 ± 0.30  37.5 ± 0.12  31.9 ± 0.11  36.7  11.2 (3)  3.0 
47 K_DEPTH  mm  3  6.1 ± 0.09  8.2 ± 0.04  7.1 ± 0.04  8.5  2.2 (3)  3.0 
48 K_WIDTH  mm  3  8.4 ± 0.06  8.9 ± 0.02  8.7 ± 0.02  8.8  0.5 (1)  0.0 
49 K_THICK  mm  3  5.3 ± 0.03  4.4 ± 0.01  4.6 ± 0.01  4.6  ‐0.5 (1)  ‐0.6 (1)
50 K_SIZE   mm3  3         282.1 ±  5.9        326.8 ± 2.2         289.4 ± 2.2  342.4  74.9 (2)  ‐30.2 (1)
51 K_WT   gram 3  0.2241 ± 2.5E‐3  0.2902 ± 9.9E‐4   0.2569 ± 9.5E‐4  0.3160  0.0665(3)  ‐0.0003 
52 KERNEL_VOL   ml  3  100.2 ± 2.11  225.5 ± 0.88  162.9 ± 0.88  240.3  125.3 (3)  0.0 
53 SHELL_WT   gram 3  73.6 ± 1.59  169.6 ± 0.66  121.4 ± 0.66  180.7  96.4 (3)  ‐0.4 
54 300 K_WT   gram 2  76.8 ± 0.97  90.0 ± 0.45  81.8 ± 0.44  93.9 2  16.4 (2)  ‐3.2 (1)
55 N_EARS   count  3  18.7 ± 0.27  22.3 ± 0.11  22.7 ± 0.11  27.3  ‐0.8  4.5 (2)
56 PLOT WEIGHT  gram 3  83.7 ± 1.92  180.9 ± 0.78  132.6 ± 0.77  192.3  96.6 (3)  0.6 
57 SHELL_PCT    %  3  0.78 ± 1.2E‐3  0.85 ± 3.4E‐4        0.83 ± 3.3E‐4  87.4  3.1 (3)  3.5 (3)
58 Grain Yield   Mg/h  4  ‐  9.7 ± 0.08  ‐  12.7 ± 0.33 3  ‐  ‐ 
59 Moisture %  %  4  ‐  18.6 ± 0.1  ‐  19.7 ± 0.4  3  ‐  ‐ 
60 Test Weight    Kg/hL  4  ‐  72.2 ± 0.1  ‐  72.0 ± 0.4  3  ‐  ‐ 
61 Stalk Lodging     %  4  ‐  1.3 ± 0.2   ‐  0.9 ± 0.6  3  ‐  ‐ 
















Trait  ak  hk  skk’  aakk’  Residual  RMSE  DDF 
1 EHT  0.79 (3)  0.11 (3)  0.06 (3)  0.04 (2)  0.03  7.4  557 
2 PHT  0.87 (3)  0.05 (2)  0.04 (3)  0.03 (3)  0.02  8.7  557 
3 POLLEN  0.93 (3)  0.04 (3)  0.02 (3)  0.02 (3)  0.01  1.0  835 
4 SILK  0.92 (3)  0.04 (2)  0.02 (3)  0.02 (3)  0.01  1.2  835 
5 ASI  0.58 (3)    0.14    0.12  0.16 (2)  0.10  1.1  837 
6 NLA  0.84 (3)  0.07 (3)  0.04 (3)  0.05 (3)  0.02  0.3  562 
7 NLB  0.81 (3)  0.09 (1)    0.05    0.05  0.05  0.5  562 
8 ELL  0.69 (3)  0.08 (2)  0.11 (3)  0.12 (3)  0.03  2.7  280 
9 ELW  0.54 (3)  0.20 (2)  0.13 (2)  0.13 (2)  0.08  0.4  280 
10 LMLL  0.55 (3)  0.17 (2)  0.14 (3)  0.15 (3)  0.06  2.9  280 
11 LMLW  0.57 (3)    0.16    0.14    0.13  0.13  0.5  280 
12 UMLL  0.69 (3)  0.12 (3)  0.09 (3)  0.09 (3)  0.04  3.1  280 
13 UMLW  0.56 (3)  0.24 (3)    0.09  0.10 (1)  0.07  0.5  280 
14 ELA  0.57 (3)  0.15 (2)  0.14 (3)  0.14 (3)  0.05  21.9  280 
15 LMLA  0.49 (3)    0.16  0.19 (1)    0.16  0.12  24.8  280 
16 UMLA  0.59 (3)  0.20 (3)  0.11 (3)  0.11 (3)  0.05  21.6  280 
17 LLA  0.57 (3)    0.09  0.20 (2)    0.15  0.11  183.1  280 
18 ULA  0.59 (3)  0.18 (3)  0.11 (3)  0.12 (3)  0.04  140.1  280 
19 LA  0.63 (3)    0.11  0.14 (3)  0.12 (3)  0.06  289.5  280 
20 CSL1  0.88 (3)    0.02   0.05 (3)  0.05 (3)  0.03  1.6  561 
21 CSL2  0.87 (3)    0.03  0.05 (3)  0.06 (3)  0.02  1.5  561 
22 TBN  0.67 (3)  0.18 (3)  0.08 (3)  0.07 (3)  0.04  0.9  559 
23 BL1  0.79 (3)    0.07  0.07 (2)  0.07 (3)  0.04  1.8  559 
24 BL2  0.75 (3)  0.12 (2)    0.06  0.08 (2)  0.04  1.9  559 
25 BL3  0.85 (3)    0.06    0.04  0.05 (2)  0.03  1.4  559 
26 AVG_BL  0.82 (3)  0.07 (2)  0.04 (2)  0.06 (3)  0.03  1.3  559 
27 T_SIZE  0.62 (3)  0.17 (3)  0.11 (3)  0.10 (3)  0.04  16.9  556 
28 T_DENSITY  0.84 (3)  0.06 (1)  0.04 (2)  0.06 (3)  0.02  1.3  559 
29 CSD_4CM  0.73 (3)    0.09    0.09  0.09  0.08  3.1  559 
30 PSD_6CM  0.63 (3)  0.16 (1)    0.10  0.12 (2)  0.08  2.5  559 
31 SPIKELET_N  0.33 (3)  0.32 (3)  0.17 (3)  0.18 (3)  0.09  438.9  557 
32 TW  0.72 (3)  0.16 (3)  0.06 (3)  0.06 (3)  0.03  0.2  556 
33 BRANCH_Z  0.83 (3)    0.02    0.07    0.08  0.06  1.134  561 
34 BRANCH_D   0.65 (3)  0.17 (2)    0.09    0.09  0.06  0.185  559 
35 COB_LENGTH  0.77 (3)  0.10 (3)  0.06 (3)  0.07 (3)  0.03  8.2  798 
36 COB_WIDTH  0.71 (3)  0.16 (2)    0.06  0.08 (1)  0.06  1.5  798 
37 COB_CIRC  0.71 (3)  0.16 (2)    0.06    0.08  0.06  4.7  798 
38 COB_SIZE  0.66 (3)  0.15 (1)    0.09    0.09  0.07  1186.5  798 
39 COB_WT  0.74 (3)  0.17 (3)  0.04 (3)  0.04 (3)  0.02  2.7  798 




Trait  ak  hk  skk’  aakk’  Residual  RMSE  DDF 
41 EAR_WIDTH  0.71 (3)  0.15 (3)    0.06  0.08 (2)  0.05  2.0  798 
42 EAR_CIRC  0.73 (3)  0.14 (2)    0.06  0.08 (2)  0.05  6.1  798 
43 EAR_SIZE  0.56 (3)    0.12  0.18 (2)    0.14  0.11  1775.0  798 
44 EAR_WT  0.44 (3)  0.30 (3)  0.16 (3)  0.10 (1)  0.07  17.9  798 
45 ROWS  0.89 (3)  0.06 (3)  0.02 (2)  0.03 (3)  0.01  0.7  861 
46 KPR   0.51 (3)    0.18  0.16 (1)  0.16 (1)  0.11  2.6  861 
47 K_DEPTH  0.51 (3)  0.23 (1)  0.13  0.12  0.10  1.8  798 
48 K_WIDTH  0.86 (3)    0.05  0.04 (1)  0.04 (2)  0.03  0.5  836 
49 K_THICK  0.80 (3)    0.04  0.06 (3)  0.10 (3)  0.03  0.2  836 
50 K_SIZE  0.66 (3)    0.12    0.11    0.11  0.09  49.0  836 
51 K_WT  0.78 (3)    0.08  0.06 (2)  0.08 (3)  0.03  0.0214  836 
52 KERNEL_VOL  0.43 (3)    0.28 (3)  0.18 (3)    0.11  0.08  20.7  798 
53 SHELL_WT  0.42 (3)    0.30 (3)  0.17 (3)    0.11  0.08  15.6  798 
54 300 K_WT   0.80 (3)    0.05    0.07    0.07  0.05  0.025  492 
55 N_EARS  0.56 (3)  0.27 (3)  0.06 (1)  0.11 (3)  0.04  2.6  802 
56 PLOT WEIGHT  0.29 (3)  0.42 (3)  0.18 (3)  0.12 (3)  0.07  18.45  801 
















Inbred  B73  Mo17  PH207  A632  Oh43  B37  Mixed 
1  B73  0.998  0.000  0.000  0.000  0.000  0.000  0.000 
2  LH1  0.001  0.001  0.249  0.001  0.004  0.744  0.001 
3  LH123Ht  0.001  0.209  0.002  0.007  0.546  0.029  0.206 
4  LH82  0.038  0.062  0.329  0.001  0.154  0.007  0.409 
5  Mo17  0.001  0.997  0.001  0.000  0.000  0.001  0.001 
6  PH207  0.000  0.000  0.998  0.000  0.000  0.000  0.000 
7  PHG35  0.002  0.008  0.235  0.004  0.005  0.025  0.722 
8  PHG39  0.001  0.001  0.001  0.416  0.001  0.580  0.001 
9  PHG47  0.002  0.002  0.021  0.099  0.471  0.008  0.397 
10  PHG84  0.001  0.003  0.115  0.002  0.002  0.001  0.876 
11  PHJ40  0.005  0.240  0.002  0.038  0.002  0.227  0.486 



























































































































































































































































































































Due  to  the  lack of  segregating F1 derived F2 populations preventing  the estimation of 
additive‐by‐additive inter‐gametic epistasis compared to Chapter 1, slm is equivalent to specific 




conduct  Type  III  ANOVAs with  all  factors  and  interactions  as  fixed  effects  using  a manually 
generated design matrix with restriction on the parameters to ensure estimability (see Chapter 
1). Contrast statements were used to determine the overall significance of genetic effects, and 
estimate  statements  provided  genetic  effect  estimates  for  each  line  or  cross, means  of  the 
entry  classes,  total  heterosis,  and  the magnitude  of  difference  between  ex‐PVP  hybrids  and 





















































































































































































































































































































































Parents  F1s  Checks 1  Parents  F1s  Checks 1 
FDV  1.734 ± 0.057  1.792 ± 0.052  1.788 ± 0.041  1.555 ‐ 1.825  1.632 ‐ 1.883  1.700 ‐ 1.860 
FDH  1.756 ± 0.047  1.788 ± 0.048  1.797 ± 0.037  1.642 ‐ 1.855  1.663 ‐ 1.878  1.721 ‐ 1.858 
RTA    59.7 ± 11.3    74.2 ± 10.2    69.5 ± 8.5    37.2 ‐ 86.5    46.1 ‐ 102.5    52.8 ‐ 84.9 









(n=72)  FDV  FDH  RTA  STD 
FDV  1 
FDH  0.77***  1 
RTA  0.13  ‐0.13  1 
STD  0.57***  0.56***  0.01  1 
F1  
(n=386)  FDV  FDH  RTA  STD 
FDV  1 
FDH  0.90***  1     
RTA  0.17  0.06  1   
STD  0.62***  0.63***  ‐0.13  1 
Check 
(n=45)  FDV  FDH  RTA  STD 
FDV  1 
FDH  0.93***  1 
RTA  ‐0.08  ‐0.13  1 










Effect  D.F.  FDV  FDH  RTA  STD 
ENV  1  226.06***  408.67***  0  89.99*** 
Reps(ENV)  4  1.93  2.60  2.10  1.28 
Lines  11  20.01*** 9.53***  11.54***  4.94*** 
Line Heterosis  11  1.70  1.84  1.56  1.57 
SCA 1  54  1.50*  1.19  2.39***  0.97 
Checks  7  3.89***  4.35***  6.70***  1.71 
Line x E  11  7.72***  3.73***  3.30***  2.44** 
Total Heterosis  x Env  1  9.99**  2.30  10.54**  0.30 
F1 vs. Checks x Env  1  0.65  0.76  2.78  1.33 
Checks x Env  4  3.10*  1.71  2.34  0.71 


























































MO17  N  L  0.026*  0.020*  2.7  1.0 
  Positive FDH and STD, Negative RTA Effects 
B73  S  L  0.005  0.031**  ‐19.2*** 22.2* 
  Positive FDV 
PHG39  S  L  0.030**  0.009  0.1  ‐7.9 
PHG84  N  L  0.036**  ‐0.014  ‐2.5  8.5 
  Negative FD and STD, positive RTA Effects 
LH1  S  L  ‐0.029*  ‐0.027**  13.0***  ‐6.8 












PHJ40  S  L  ‐0.118***  ‐0.067***  ‐9.1***  ‐42.6*** 
PH207  N  L  ‐0.014  0.003  ‐9.1***  ‐4.9 
    Neutral Root Trait Effects 
PHG35  N  L  0.012  0.012  3.9  ‐1.0 
























Cross  Pool  FDV  FDH  RTA  STD 
B73 x PHZ51  SN  0.041  0.038  ‐5.1  10.4 
Mo17 x PHG84  NN  0.049  0.036  ‐2.1  20.7 
B73 x PHG84  SN  0.041  0.036  ‐4.4  14.4 
PHG39 x PHZ51  SN  0.045  0.030    9.0    1.3 





















































































































FDH = 1.64 
FDH = 1.83





























































































































This  study  utilized  the  previously  described  12  ex‐PVP  inbreds  and  66  F1  hybrids 
obtained  from crossing the  inbreds  in a diallel pattern without reciprocal crosses  (Chapter 1). 
This  set  of  materials  has  been  shown  to  be  genetically  and  phenotypically  diverse  and  is 
























































































































































































































































































































































































SS  B73  1.51***  ‐0.16  1.36 
SS  LH1  ‐1.66***  0.02  ‐1.64 
NSS  LH123HT  0.43*  0.23*  0.66 
NSS  LH82  0.18  ‐0.53***  ‐0.36 
NSS  MO17  ‐0.74***  ‐0.12  ‐0.86 
NSS  PH207  0.55**  0.27*  0.82 
NSS  PHG35  0.51**  ‐0.30**  0.21 
SS  PHG39  ‐0.03  ‐0.01  ‐0.04 
NSS  PHG47  0.43*  0.24*  0.67 
NSS  PHG84  ‐1.57***  0.53***  ‐1.04 
SS  PHJ40  0.55**  ‐0.41***  0.15 









F1  Effect  F1  Effect 
B73 x LH82  ‐1.33***  LH82 x PHG35  0.77*** 
PHJ40 x PHZ51  ‐1.07***  B73 x LH1  0.70*** 
LH1 x MO17  ‐1.04***  LH82 x PHJ40  0.65*** 
PHG35 x PHJ40  ‐0.97***  LH1 x PH207  0.59*** 
MO17 x PHJ40  ‐0.77***  MO17 x PHZ51  0.58*** 
PH207 x PHG84  ‐0.76***  MO17 x PHG47  0.52** 
MO17 x PH207  ‐0.73***  LH1 x PHZ51  0.44* 
LH1 x PHG39  ‐0.72***  LH82 x PHG47  0.43* 
LH82 x PHZ51  ‐0.72***  PHG47 x PHJ40  0.41* 
PHG35 x PHG84  ‐0.67***  PH207 x PHJ40  0.41* 
LH123HT x PHG47  ‐0.67***  LH1 x PHG47  0.38* 
LH1 x LH82  ‐0.54***  PHG35 x PHZ51  0.38* 






























































































































































































































































































ijkijjiijky        [1] 
where y represents the mean relative concentration for a particular metabolite,   is the effect 
of the  thi  extraction protocol,   is the effect of the  thj technical replication,  ij is the 









treatment,   is the effect of the  thi  treatment,   is the effect of  the thj  extraction protocol, 
and   represents the residual error indexed by the  thk  replication. In order to identify 
metabolite abundance differences between treatments consistent across all of the protocols, 
the analysis was also performed with a reduced model:  












































































































































































































































































































































































































Amino Acids  Alanine  0.25  ‐0.72  0.98  0.91
Asparagine  ‐2.47  ‐4.56  2.10  5.93
Aspartic acid   ‐5.81  ‐8.26  2.45  9.75
GABA  ‐2.05  ‐1.46  ‐0.59  0.62
Glutamic acid   * 0.07  ‐2.89  2.97  3.84
Glutamine   ‐2.08  ‐6.35  4.27  3.36
Isoleucine  0.59  ‐0.63  1.22  0.96
Leucine  0.52  ‐0.34  0.86  0.88
Lysine  ‐0.11  0.23  ‐0.34  0.51
Methionine  ‐0.10  ‐0.31  0.21  0.10
Phenylalanine  0.28  ‐0.12  0.40  0.29
Proline  ‐1.11  ‐6.97  5.86  1.77
Serine  ‐1.58  ‐4.18  2.61  3.87
Threonine  ‐0.38  ‐1.76  1.38  1.12
Tryptophan   0.28  ‐0.81  1.09  0.45
Tyramine  *** 0.55  0.35  0.20  0.41
Tyrosine   0.37  ‐1.76  2.13  1.67
Valine  0.19  ‐1.41  1.60  1.23
Glycine   0.33  ‐1.67  2.00  0.74
Citric Acid Cycle  2‐Ketoglutaric acid   ‐0.49  ‐0.47  ‐0.02  0.63
Citric acid   *** ‐1.43  0.47  ‐1.89  0.81
Fumaric acid   0.05  ‐0.01  0.06  0.03
Isocitric acid  0.68  ‐1.14  1.82  0.75
Malic acid   ‐2.56  2.99  ‐5.55  2.17
Succinic acid   0.33  0.12  0.21  0.13
Conjugated Sugar  Galactopyranoside 6   0.064 ‐0.017  0.081 0.014
Di‐/tri‐saccharides  Raffinose  ‐0.05  0.05  ‐0.10  0.06
Sucrose   ‐12.01  3.03  ‐15.05  8.23
Glycoglyceride  Digalactosylglycerol   0.07  ‐0.02  0.09  0.031
Monosaccharide  Fructose  ‐10.48  ‐24.93  14.45  7.07
Glucose  * 11.85  ‐3.82  15.67  11.38
N‐Compounds  Adenosine  * 0.18  ‐0.09  0.28  0.086
















Ethanolamine  * ‐0.04  ‐0.43  0.39  0.20
N‐Acetylglutamic acid   *** 0.25  0.17  0.07  0.13
Parabanic acid  ** ‐0.19  0.34  ‐0.53  0.38
Putrescine  0.19  0.005  0.19  0.47
Urea  *** ‐0.05  ‐0.04  0.00  0.06
Organic Acids  2‐Keto‐gluconic acid   0.31  0.10  0.21  0.16
Aconitic acid   ‐4.22  4.57  ‐8.79  4.45
Ascorbic acid  ** 0.56  0.05  0.51  0.13
Coumaric acid  * 0.05  0.02  0.03  0.05
Gluconic acid   0.00  ‐0.53  0.54  0.68
Itaconic acid   *** 0.19  ‐0.35  0.53  0.46
Palmitic acid   *** ‐0.15  ‐0.30  0.15  0.25
Pentanoic acid  *** 0.14  0.18  ‐0.04  0.13
Phthalate ester  0.96  1.41  ‐0.45  0.70
Pyruvic acid  0.03  0.01  0.02  0.01
Quinic acid   ** ‐0.68  ‐1.72  1.04  0.78
Salicylic acid  0.22  0.09  0.13  0.12
Sinapinic acid   *** 0.22  0.09  0.13  0.23
Stearic acid   *** ‐0.03  0.02  ‐0.05  0.06
Threonic acid   ‐0.07  0.13  ‐0.20  0.33
Caffeic acid  0.090 ‐0.044  0.133 0.046
Ferulic acid  0.05  ‐0.02  0.07  0.04
Phosphates  Fructose‐6‐phosphate   *** 0.21  ‐0.15  0.35  0.12
Glucose‐6‐phosphate   ** 0.17  ‐0.72  0.89  0.22
Phosphoric acid  *** ‐6.88  ‐11.75  4.87  3.19
Sugar‐Alcohol  Galactinol  0.03  0.06  ‐0.04  0.04
Glycerol   *** 0.11  ‐0.11  0.22  0.15
Myo‐Inositol  1.25  ‐0.98  2.23  0.43
Other  Tocopherol  ** ‐0.23  ‐0.20  ‐0.03  0.12
Fatty Acid  *** ‐0.001 ‐0.029  0.028 0.019
Putatively Identified Metabolites 
Alkaloid  Calystegine  ** 0.11  ‐0.11  0.22  0.05
Amino Acid  Cysteine  ‐0.058 ‐0.078  0.021 0.008
L‐Argininmonohydrochloride  ‐0.12  ‐0.12  0.01  0.07
Carbon Metabolism  Citramalic acid  ‐0.11  ‐0.14  0.03  0.04
Di‐/tri‐saccharides  Isomaltose  ‐0.08  0.05  ‐0.12  0.08
Lactose  0.26  ‐0.03  0.29  0.080















Trehalose  ** 0.04  ‐0.12  0.16  0.07
  uncharacterized Trisaccharide  ‐0.033 ‐0.059  0.026 0.011
Glycolosis  2‐Phosphoglycerate  0.24  0.03  0.21  0.13
Monosaccharide  Arabinose  *** 0.05  0.05  0.01  0.06
Galactose  ** 0.00  ‐0.05  0.05  0.02
Gulose  ** 8.17  ‐3.58  11.75  2.75
uncharacterized monosaccharide   1.90 ‐3.15  5.05  0.91
Ribose  ‐0.42  0.42  ‐0.83  5.10
Xylose  0.22  ‐0.03  0.25  0.089
N‐Compounds  Ornithine  ‐0.09  ‐0.02  ‐0.07  0.07
Orotic acid  ‐0.06  ‐0.29  0.22  0.25
Suberyl glycine  ‐0.43  ‐0.73  0.30  0.35
Organic Acids  2‐Aminoadipic acid  ‐0.01  0.32  ‐0.33  0.77
2‐Keto‐L‐gluconic acid  ‐0.13  ‐0.23  0.10  0.06
Lignin  Caffeoylquinic acid  0.030 0.008  0.023 0.011
Phenolic Compounds  p‐hydroxyacetosyringone  0.49  ‐0.32  0.80  0.47
Phosphates  Myo‐Inositol‐1‐phosphate  *** 0.00  ‐0.03  0.03  0.02
Phosphonic acid  ‐1.11  ‐1.31  0.20  0.44
Sugar‐Acid  Glucaric acid (R.T. 24.5)  0.029 0.125  ‐0.097 0.027
Glucaric acid (R.T. 29.5)  ‐0.06  0.23  ‐0.30  0.09
Sugar‐Alcohol  Xylitol  0.07  0.02  0.04  0.03
Other  Butylbenzenethiol 7 *** ‐0.02  0.03  ‐0.05  0.07
Unknown1  ‐0.49  2.23  ‐2.73  1.26
Unknown2  0.27  0.23  0.04  0.64










Rate  familywise error rate significances are shown as ***, q   ≤ 0.001; **, q     ≤ 0.01; *, q   ≤ 0.05;   Estimates were 































Lignin  Caffeoylquinic acid  0.030  ○ / NS  0.008  0.023  0.011  +  /  NS  /  NS  1.1 
Amino Acid  GABA  ‐2.05  * / * ‐1.46  ‐0.59  0.62  ‐   /  NS  /  NS  1.2 
Amino Acid  Glycine   0.33  ‐1.67  2.00  ○ / *  0.74  NS  / NS  /  +  2.1 
Amino Acid  Tryptophan   0.28  ‐0.81  1.09  NS / ○ 0.45  NS  /  NS  /  +  2.1 
Organic Acids  Caffeic acid  0.090  ‐0.044  0.133  ○ / *  0.046  NS  /  NS  /  +  2.1 
Phosphates  Fructose‐6‐phosphate   *** 0.21  ‐0.15  0.35  * / NS 0.12  NS  /  NS  /  +  2.1 
Alkaloid  Calystegine  ** 0.11  ‐0.11  0.22  * / * 0.05  NS  /  NS  /  +  2.1 
N‐Compounds  Adenosine  *  0.18  ‐0.09  0.28  * / NS 0.086  NS  /  NS  /   +  2.1 
Monosaccharide  Xylose  0.22  ‐0.03  0.25  ○ / *  0.089  NS  /  NS  /   +  2.1 
Di‐/tri‐ Maltose  0.09  ‐0.07  0.16  * / * 0.054  NS  /  NS  /   +  2.1 
Glycoglyceride  Digalactosylglycerol   0.07  ‐0.02  0.09  ○/ NS  0.031  NS  /  NS  /   +  2.1 
Citric Acid Cycle  Malic acid     ‐2.56    2.99    ‐5.55  ○ / *  2.17  NS  /  NS  /   ‐  2.2 
Sugar‐Acid  Glucaric acid (R.T. 29.5) 8 ‐0.06  0.23  ‐0.30  */ NS 0.09  NS  /  NS  /   ‐  2.2 
Di‐/tri‐ Lactose    0.26  * / * ‐0.03    0.29  * / * 0.080  +    / NS    /  +  3.1 
Conjugated Sugar  Galactopyranoside 9 0.064  ** / * ‐0.017  0.081  * / ** 0.014  +   /  NS   /   +  3.1 
Organic Acids  Ascorbic acid  **  0.56  * / * 0.05  0.51  * / * 0.13  +   /  NS   /   +  3.1 
Sugar‐Alcohol  Myo‐Inositol  1.25  ○ / NS  ‐0.98  2.23  ** / ** 0.43  +   /  NS   /   +  3.1 
Monosaccharide  Gulose  **  8.17  ○ / NS  ‐3.58  11.75  ** / * 2.75  +   /  NS   /   +  3.1 
Trisaccharide  ‐0.033  ○ / NS  ‐0.059  ** / *  0.026  0.011  ‐   /    ‐    /   NS  4.2 
5 Carbon  Citramalic acid  ‐0.11  ○ / NS  ‐0.14  * / *  0.03  0.04  ‐    /   ‐    /  NS  4.2 
Amino Acid  Proline    ‐1.11    ‐6.97  * / *  5.86  * / * 1.77  NS  /   ‐    /  +  5.1 
  Monosaccharide    1.90    ‐3.15  * / NS  5.05  ** / ** 0.91  NS  /   ‐    /  +  5.1 
Phosphates  Glucose‐6‐phosphate   ** 0.17    ‐0.72  * / NS  0.89  * / * 0.22  NS  /   ‐    /  +  5.1 



























Amino Acid  Methionine  ‐0.10  ‐0.31  ○ / NS  0.21  0.102  NS  /   ‐    /  NS  6.2 
Monosaccharide  Fructose  ‐10.48  ‐24.93  * / *  14.45  7.07  NS  /   ‐    /  NS  6.2 
Phosphates  Phosphoric acid  ‐6.88  ‐11.75  * / NS  4.87    3.19  NS  /   ‐    /  NS  6.2 
Organic Acids  2‐Keto‐L‐gluconic acid   ‐0.13  ‐0.23  * / NS  0.10  0.06  NS  /   ‐    /  NS  6.2 
Phosphates  Phosphonic acid  ‐1.11  ‐1.31  ○  / NS  0.20  0.44  NS  /   ‐    /  NS  6.2 
























































treatment  group metabolite  abundances.  In order  to better  convey differences between  the  type of 
contrast  classes  reported,  graphic  representations  of  the  metabolite  abundances  the  result  in  the 
different patterns of contrast significance are shown. Not all possible patterns of significance and non‐
significance were observed or are shown here. The classes arbitrarily group metabolite contrast results 


















Canonical Discriminate Analysis:  Samples,  identified by  treatment, are plotted by  their  two  canonical 
component  scores  across  biological  replicates  and  protocols.  Canonical  discriminate  analysis  was 
performed using metabolites that were significant in the reduced model. In this type of analysis, the first 
canonical  component explains most of  the variation between  the classification variables,  in  this case, 
treatment. The samples are completely separated by component 1, but the wounded samples are more 



























The  requirements  for  receiving Plant Variety Protection  (PVP)  follow  the  International 
Union  for  the  Protection  of  New  Varieties  of  Plants  (UPOV)  convention  for  granting  "the 
breeder's  right", which  are:  The  variety must  be  new,  distinct,  uniform,  and  stable  (UPOV, 
1991). In 1985, the U.S. Patent and Trademark Office Board of Patent Appeals determined that 
the PVP Act did not preclude the possibility of obtaining patent protection for improved plants 




also  be  acquired  for  hybrids,  but  requires  the  new  variety  to  have  useful  and  non‐obvious 










































Parents:    kYE   =  *ka  
F1:            'kkYE   =      '2121'''21 ** kkkkkkkk aaaashhhaa     
F2:            1'skkYE    =      '2121'21'2121'21 ** kkkkkkkk aaaashhhaa    
BCp1:       kkkYE '  =    '8383'21'2121'4143 ** kkkkkkkk aaaashhhaa    





















Contrast  F1  F2  Parent
Average heterosis 1.0 0.5 0.0 
Average epistasis  0.5 0.5 0.0 
 
As was indicated in the model, the contrasts can be rewritten as orthogonal parameters. 
Contrast  F1  F2  Parent
Total heterosis  1.0  0.0 ‐1.0 














































n  Parent 1  1  0  1  0  0  1  0  1  0  0  0 Parent 2  0  1  0  1  0  0  1  0  1  0  0 
F1  1/2  1/2  1/2  1/2  1  1/2  1/2  1/4  1/4  1/4  1/4 
F2  1/2  1/2  1/2  1/2  1/2  1/2  1/2  1/4  1/4  1/4  1/4 
BC1  3/4  1/4  3/4  1/4  1/2  3/4  1/4  9/16  1/16  3/16  3/16 
BC2  1/4  3/4  1/4  3/4  1/2  1/4  3/4  1/16  9/16  3/16  3/16 
 
Parent one and two are homozygous inbreds with different alleles, indexed by the subscript k, at loci A 
and B. F1 is the cross of the parents and F2 represents segregating populations derived from selfing the 
F1 hybrid. The backcross generation (BC) is derived from crossing F1s to parent one (BC1) or two (BC2). 
Allele frequencies for the two loci provide the expectations for the composite genome‐wide additive 
and additive‐by‐additive effects. The expected average heterosis,  h , is shown for the different 
generations. Inter‐gametic  additive‐by‐additive epistasis, but not intra‐gametic epistasis, is a another 
component of heterosis.  
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A.5 Figures 
 
  
Figure A.1 
The specific heterosis effect is a composite estimate of dominance, which involves single 
locus interactions (intra‐locus) where the effect of an allele depends on the other allele. 
Intra‐gametic additive‐by‐additive epistasis refers to two locus interactions (inter‐locus) 
where the effect of an allele at one locus depends on the allele at a second locus inherited 
from the same parent. Inter‐gametic additive‐by‐additive epistasis involves two locus 
interactions where the effect of an allele inherited from one parent depends on the allele 
inherited from a different parent at the second locus. In contrast to intra‐gametic epistasis, 
inter‐gametic epistasis depends on allele frequency differences between two parents. This 
makes it a dominance‐like effect that contributes to heterosis in a cross. In the diagram, 
alleles inherited from the same parent have identical color.  
 
 
 
